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Abstract	  	  This	  study	  consists	  of	  two	  parts.	  In	  the	  first	  part,	  a	  method	  of	  measuring	  cranium	  size	  of	  great	  tits	  was	  developed,	  and	  in	  the	  second	  part	  cranium	  size	  was	  compared	  with	  measures	  of	  fitness,	  namely	  winter	  survival	  and	  reproduction.	  In	  autumn	  of	  2010,	  tits	  were	  captured	  and	  cranium	  width,	  length,	  and	  height,	  were	  measured	  in	  addition	  to	  tarsus	  length,	  body	  mass	  and	  wing	  length.	  In	  spring	  2011,	  the	  birds	  that	  had	  survived	  winter	  were	  recorded,	  along	  with	  measures	  of	  reproductive	  performance.	  Cranium	  size	  was	  estimated	  from	  external	  skull	  measures	  on	  the	  birds	  caught	  in	  the	  autumn.	  The	  data	  were	  used	  to	  test	  the	  following	  predictions:	  1)	  Great	  tits	  with	  larger	  cranium,	  have	  a	  higher	  survival	  during	  winter	  than	  those	  with	  smaller	  cranium,	  and	  2)	  birds	  with	  larger	  cranium	  have	  higher	  breeding	  success	  than	  birds	  with	  smaller	  cranium,	  as	  reflected	  in	  time	  of	  1.	  egg,	  number	  of	  eggs	  laid,	  day	  hatched,	  number	  of	  young	  hatched,	  number	  of	  young	  at	  day	  15,	  number	  of	  young	  fledged,	  and	  the	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged.	  There	  was	  no	  significant	  correlation	  between	  survival	  and	  cranium	  size.	  Significant	  correlation	  was	  only	  found	  for	  one	  measure	  of	  reproduction,	  namely	  the	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged,	  which	  was	  higher	  for	  females	  with	  larger	  cranium.	  For	  males	  there	  were	  no	  significant	  correlations.	  	  For	  cranium	  size	  I	  used	  a	  product	  of	  cranium	  width	  and	  length.	  I	  recognized	  great	  difficulties	  of	  measuring	  cranium	  size	  in	  a	  repeatable	  way,	  and	  not	  all	  cranium	  measures	  were	  repeatable	  between	  and	  within	  observers.	  This	  is	  important	  to	  take	  into	  account	  to	  make	  the	  measuring	  of	  cranium	  size	  more	  accurate.	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1 Introduction	  	  The	  brain	  is	  one	  of	  the	  most	  energetically	  expensive	  organs	  in	  the	  body,	  second	  only	  to	  the	  heart	  (Dunbar	  &	  Shultz	  2007).	  Having	  a	  large	  brain	  may	  be	  essential	  for	  fitness,	  for	  instance	  helping	  individuals	  to	  compete	  successfully	  with	  others,	  forage	  optimally,	  and	  avoid	  predators.	  Having	  a	  large	  brain	  may	  therefore	  affect	  survival	  and	  reproduction.	  Birds	  have	  brains	  that	  are	  comparable	  in	  size	  to	  those	  of	  mammals.	  However,	  the	  variation	  in	  the	  relative	  brain	  size	  is	  greater	  in	  birds	  (Winkler	  et	  al.	  2004).	  Some	  species	  have	  a	  larger	  brain	  than	  expected	  from	  their	  body	  size,	  like	  the	  Corvus	  moneduloides	  (Cnotka	  et	  al.	  2008).	  Others	  have	  smaller	  brains	  than	  expected,	  like	  the	  Colinus	  
virginianus	  (Striedter	  &	  Charvet	  2008).	  Relative	  brain	  sizes	  are	  largest	  in	  the	  parrots	  (Psittacidae),	  cockatoos	  (Cacatuidae),	  woodpeckers	  (Picidae),	  owls	  (Strigidae)	  and	  the	  passerine	  families.	  They	  are	  smallest	  in	  the	  game-­‐birds	  (Phasianidae),	  grebes	  (Podicepidae),	  wildfowl	  (Anatidae)	  and	  pigeons	  (Columbidae)	  (Bennett	  &	  Harvey	  1985a).	  The	  species	  with	  larger	  brains	  tend	  to	  be	  more	  successful	  establishing	  themselves	  in	  novel	  environments	  (Sol	  &	  Lefebvre	  2000;	  Sol	  et	  al.	  2002;	  Sol	  et	  al.	  2005a;	  Sol	  et	  al.	  2005b;	  Sol	  et	  al.	  2008)	  and	  in	  urban	  environments	  (Maklakov	  et	  al.	  2011).	  Consistent	  with	  this	  view,	  studies	  have	  shown	  that	  species	  with	  larger	  brains	  may	  experience	  lower	  mortality	  (Sol	  et	  al.	  2007)	  and	  higher	  adult	  survival	  rate	  compared	  to	  species	  with	  smaller	  brains	  (Ricklefs	  &	  Scheuerlein	  2001;	  Sol	  et	  al.	  2007).	  And	  when	  there	  is	  a	  decline	  in	  a	  population,	  the	  large	  brained	  species	  will	  on	  average	  decline	  less	  than	  those	  with	  smaller	  brains	  (Shultz	  et	  al.	  2005).	  	  Brain	  development	  differs	  between	  species.	  The	  chicks	  of	  various	  species	  of	  birds	  are	  hatched	  at	  a	  seemingly	  different	  stage	  of	  development.	  Some	  species	  hatch	  naked,	  blind,	  and	  have	  less	  well-­‐developed	  organs	  of	  locomotion,	  but	  have	  highly	  developed	  organs	  of	  digestion	  (altricial	  species,	  for	  example	  the	  great	  tit).	  These	  are	  totally	  dependent	  on	  parental	  care	  for	  feeding.	  Others	  species	  are	  covered	  with	  down,	  have	  their	  eyes	  open,	  have	  organs	  of	  locomotion	  well	  developed,	  and	  are	  able	  to	  feed	  on	  their	  own	  (precocial	  species,	  for	  example	  quail)	  (Ricklefs	  &	  Starck	  1998;	  Blom	  &	  Lilja	  2005).	  Altricial	  birds	  have	  relatively	  small	  brains	  at	  hatching	  and	  develop	  relatively	  large	  brains	  as	  adults	  compared	  to	  precocial	  birds	  (Bennett	  &	  Harvey	  1985b;	  a;	  Iwaniuk	  &	  Nelson	  2003).	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Much	  more	  of	  an	  altricial	  bird's	  brain	  growth	  is	  done	  in	  the	  nest	  after	  hatching,	  which	  possibly	  facilitates	  the	  development	  of	  a	  larger	  adult	  brain,	  whereas	  precocial	  birds	  are	  hatched	  more	  or	  less	  with	  their	  adult	  brain	  size	  (Harvey	  &	  Krebs	  1990).	  	  Behavioural	  flexibility	  is	  linked	  to	  brain	  size	  (Sol	  &	  Lefebvre	  2000).	  Species	  with	  larger	  brains,	  relative	  to	  their	  body	  size,	  and	  a	  higher	  propensity	  for	  innovative	  behaviours,	  tend	  to	  be	  resident,	  while	  less	  flexible	  species	  tend	  to	  be	  migratory	  (Sol	  et	  al.	  2005b).	  Behavioural	  flexibility,	  especially	  in	  terms	  of	  the	  ability	  to	  seek	  out	  novel	  resources,	  can	  help	  species	  cope	  with	  environmental	  change	  (Shultz	  et	  al.	  2005)	  The	  behavioural	  flexibility–migratory	  precursor	  hypothesis	  implies	  that	  less	  flexible	  species	  should	  be	  the	  ones	  more	  likely	  to	  abandon	  their	  breeding	  areas	  during	  winter	  (Sol	  et	  al.	  2005b),	  and	  this	  may	  be	  one	  reason	  why	  migratory	  birds	  have	  smaller	  brains	  than	  resident	  birds	  (Winkler	  et	  al.	  2004;	  Sol	  et	  al.	  2005b;	  Møller	  2010).	  Large-­‐brained	  families	  tend	  to	  contain	  fewer	  migratory	  species	  than	  small-­‐brained	  families	  and	  the	  longer	  the	  species	  have	  to	  migrate,	  the	  smaller	  the	  brain	  (Sol	  et	  al.	  2005b).	  	  So	  what	  makes	  a	  large	  brain?	  As	  mentioned,	  a	  large	  brain	  is	  expensive,	  so	  large	  brains	  will	  evolve	  only	  when	  the	  selection	  factor	  in	  their	  favour	  is	  sufficient	  to	  overcome	  the	  steep	  cost	  gradient	  (Dunbar	  1998),	  and	  it	  will	  only	  increase	  when	  extra	  energy	  is	  made	  available	  (van	  Schaik	  et	  al.	  2012).	  In	  primates	  there	  is	  a	  quantitative	  relationship	  between	  brain	  size	  and	  social	  group	  size	  across	  species	  (Dunbar	  2009),	  probably	  because	  primates	  evolved	  large	  brains	  to	  cope	  with	  their	  unusually	  complex	  social	  lives	  (the	  social	  brain	  hypothesis)	  (Barton	  &	  Dunbar	  1997).	  In	  birds	  and	  other	  mammals	  on	  the	  other	  hand,	  there	  is	  a	  qualitative	  relationship	  between	  brain	  size	  and	  social	  group	  size.	  Large	  brains	  are	  associated	  with	  differences	  in	  the	  mating	  systems,	  with	  species	  that	  have	  pair	  bonded	  (monogamous)	  mating	  systems	  having	  the	  largest	  brain	  (Shultz	  &	  Dunbar	  2007;	  Dunbar	  2009),	  and	  then	  again,	  species	  with	  annual	  pair	  bonds	  have	  brains	  that	  are	  significantly	  smaller	  than	  those	  of	  species	  that	  have	  lifelong	  pair	  bonds	  (Shultz	  &	  Dunbar	  2007).	  	  In	  another	  study	  on	  1400	  species	  of	  birds	  there	  was	  a	  significant	  positive	  correlation	  between	  relative	  brain	  size	  and	  each	  of	  the	  following	  developmental	  traits:	  incubation	  period,	  age	  at	  fledging,	  duration	  of	  post-­‐fledging	  parental	  care,	  and	  total	  period	  of	  parental	  care.	  (Iwaniuk	  &	  Nelson	  2003).	  So	  developmental	  differences	  play	  a	  significant	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role	  in	  the	  evolution	  of	  brain-­‐size	  differences.	  The	  relationship	  between	  the	  brain	  size	  and	  the	  traits	  varied	  between	  the	  different	  species,	  so	  the	  role	  depended	  upon	  the	  taxonomic	  level	  being	  investigated.	  The	  authors	  concluded	  that	  this	  is	  likely	  due	  to	  the	  differential	  lengths	  of	  periods	  of	  neural	  and	  behavioural	  development	  in	  young	  birds.	  	  The	  studies	  mentioned	  above	  dealt	  with	  variation	  in	  brain	  size	  among	  species.	  Fewer	  studies	  are	  available	  on	  the	  intraspecific	  level.	  Domestic	  birds	  and	  animals	  have	  smaller	  brains	  than	  wild	  populations	  of	  the	  same	  species	  (Ebinger	  1974;	  Ebinger	  &	  Löhmer	  1984;	  Morey	  1992;	  Iwaniuk	  &	  Guay	  2008;	  Roth	  et	  al.	  2012).	  In	  a	  study	  by	  Iwaniuk	  &	  Guay	  (2008)	  17	  of	  the	  21	  captive	  bred	  species	  showed	  signs	  of	  relative	  brain	  volume	  reduction	  ranging	  from	  9%-­‐13%	  compared	  to	  their	  wild	  counterparts.	  	  The	  bird’s	  brain	  can	  also	  be	  reduced	  if	  exposed	  to	  low	  doses	  of	  radiation.	  This	  is	  seen	  in	  birds	  living	  near	  Chernobyl	  (Møller	  et	  al.	  2011).	  Birds	  living	  in	  contaminated	  areas	  may	  suffer	  from	  increased	  oxidative	  stress,	  and	  low	  levels	  of	  antioxidants.	  This	  may	  result	  in	  decreasing	  brain	  volume	  with	  increasing	  radiation	  level.	  A	  recent	  study	  on	  barn	  swallows	  (Hirundo	  rustica)	  found	  that	  variation	  in	  some	  traits	  was	  correlated	  with	  brain	  size.	  For	  instance,	  birds	  arriving	  earlier	  in	  spring	  had	  larger	  brains	  on	  average	  than	  those	  arriving	  later,	  and	  birds	  breeding	  in	  colonies	  had	  larger	  brains	  than	  those	  breeding	  solitarily	  (Møller	  2010).	  The	  larger	  brained	  birds	  were	  also	  captured	  fewer	  times	  in	  the	  study,	  and	  never	  recaptured.	  	  There	  is	  a	  strong	  selection	  for	  birds	  to	  have	  low	  body	  weight	  to	  keep	  costs	  of	  flight	  low,	  and	  this	  may	  also	  constrain	  the	  size	  of	  the	  avian	  brain.	  Due	  to	  this	  it	  may	  be	  easier	  to	  study	  the	  effects	  of	  having	  a	  larger	  brain	  in	  birds	  than	  in	  mammals,	  and	  this	  can	  be	  the	  reason	  why	  there	  have	  been	  so	  many	  studies	  on	  brain	  size	  in	  birds.	  A	  large	  brain	  will	  be	  costly	  considering	  the	  weight	  that	  comes	  with	  it.	  	  Iwaniuk	  and	  Nelson	  (2002)	  tested	  if	  the	  endocranial	  volume	  obtained	  from	  measuring	  the	  skull	  could	  be	  used	  as	  an	  estimate	  of	  true	  brain	  size	  in	  birds	  using	  birds	  from	  across	  82	  species	  within	  the	  orders	  of	  Passeriformes	  and	  Psittaciformes.	  They	  concluded	  that	  the	  combination	  of	  the	  interspecific	  and	  intraspecific	  comparisons	  indicated	  that	  there	  was	  a	  significant	  positive	  relationship	  between	  the	  endocranial	  volume	  and	  the	  brain	  mass,	  so	  endocranial	  measures	  provides	  a	  reliable	  estimate	  of	  the	  true	  brain	  size.	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Møller	  (2010)	  also	  looked	  at	  the	  endocranial	  volume	  and	  the	  true	  brain	  volume.	  He	  took	  three	  different	  external	  measures	  of	  the	  skull	  of	  barn	  swallows	  (Hirundo	  rustica)	  and	  found	  that	  a	  volume	  estimated	  using	  these	  three	  values	  was	  a	  good	  proxy	  for	  true	  brain	  volume.	  Some	  barn	  swallows	  were	  dissected	  to	  look	  at	  the	  relationship	  between	  external	  measures	  of	  skull	  and	  internal	  brain	  volume.	  Møller	  (2010)	  found	  that	  brain	  mass	  increased	  strongly	  with	  head	  volume	  in	  the	  sample	  of	  dead	  individuals,	  therefore	  external	  measures	  of	  skull	  size	  is	  a	  good	  proxy	  when	  estimating	  brain	  size.	  	  In	  this	  master	  thesis,	  I	  want	  to	  study	  the	  fitness	  consequences	  of	  cranium	  size	  in	  a	  wild	  population	  of	  a	  passerine	  bird,	  the	  great	  tit	  (Parus	  major).	  I	  have	  chosen	  to	  use	  the	  term	  cranium	  size	  to	  describe	  the	  size	  of	  the	  brain,	  because	  all	  my	  measures	  are	  external	  and	  I	  have	  not	  tested	  these	  with	  the	  true	  brain	  size.	  Looking	  at	  cranium	  size	  within	  a	  population	  can	  be	  interesting,	  because	  we	  might	  get	  a	  glimpse	  of	  what	  drives	  the	  evolution	  of	  the	  avian	  brain.	  I	  ask	  whether	  survival	  during	  winter	  and	  reproductive	  success	  are	  correlated	  with	  variation	  in	  cranium	  size.	  The	  thesis	  will	  be	  divided	  into	  two	  main	  parts.	  Because	  cranium	  size	  in	  tits	  has	  not	  been	  studied	  before,	  the	  first	  part	  consists	  of	  developing	  methods	  to	  measure	  the	  cranium.	  In	  the	  second	  part	  I	  will	  study	  whether	  there	  is	  a	  correlation	  between	  cranium	  size	  and	  fitness,	  with	  the	  hypothesis	  that	  variation	  in	  cranium	  size	  in	  a	  population	  is	  positively	  correlated	  with	  high	  survival	  rate	  and	  reproduction	  rate	  (fitness).	  	  The	  predictions	  to	  be	  tested	  are:	  1. Great	  tits	  with	  larger	  cranium	  have	  a	  higher	  survival	  during	  the	  winter	  than	  those	  with	  smaller	  cranium.	  	  2. Birds	  with	  larger	  cranium	  have	  higher	  breeding	  success	  than	  birds	  with	  smaller	  craniums,	  as	  reflected	  in	  time	  of	  1.	  egg,	  number	  of	  eggs	  laid,	  day	  hatched,	  number	  of	  young	  hatched,	  number	  of	  young	  at	  day	  15,	  number	  of	  dead	  after	  day	  15,	  number	  of	  young	  fledged,	  and	  the	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged.	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2 Materials	  and	  methods	  
	  
2.1 Study	  area	  The	  study	  area	  was	  at	  Dæli	  in	  Bærum,	  near	  Oslo	  (60	  00	  0N,	  10	  38	  0E;).	  Dæli	  is	  a	  1.6	  km2	  mixed	  deciduous–coniferous	  woodland	  area	  (Slagsvold	  &	  Wiebe	  2007).	  About	  500	  nest	  boxes	  are	  available	  in	  the	  area	  for	  birds	  to	  breed	  in.	  The	  boxes	  were	  mainly	  of	  two	  types;	  small	  (two	  thirds	  of	  the	  boxes;	  mean	  bottom	  area	  ±	  SD:	  98.2	  ±	  8.3	  cm2),	  and	  large	  (figure	  1,	  one	  third	  of	  the	  boxes;	  mean	  bottom	  area	  ±	  SD:	  165.2	  ±	  15.7	  cm2).	  The	  boxes	  had	  similar	  inner	  depths	  (13-­‐16	  cm	  from	  base	  of	  entrance	  hole	  to	  bottom),	  and	  had	  an	  entrance	  hole	  of	  3,2	  cm	  in	  diameter.	  The	  boxes	  were	  regularly	  distributed	  (one	  large	  per	  two	  small)	  and	  fixed	  only	  40-­‐50	  m	  apart.	  Each	  year,	  about	  70-­‐90	  great	  tit	  and	  90–130	  blue	  tit	  pairs	  nest	  in	  these	  nest	  boxes,	  along	  with	  a	  slightly	  lower	  number	  of	  pied	  flycatchers	  (Ficedula	  hypoleuca),	  a	  few	  nuthatches	  (Sitta	  europaea)	  and	  coal	  tits	  (Parus	  
ater).	  Nest	  boxes	  were	  checked	  regularly	  from	  the	  beginning	  of	  March	  to	  the	  end	  of	  June,	  to	  record	  the	  breeding	  stages	  of	  the	  birds	  (figure	  5).	  Nests	  were	  inspected	  every	  second	  day	  starting	  14	  days	  after	  laying	  the	  final	  egg.	  Hatching	  date	  of	  first	  egg	  was	  estimated	  from	  nestling	  body	  mass	  (using	  a	  5	  g	  or	  10	  g	  Pesola	  spring	  balance).	  
	  
Figure	  1:	  The	  red	  point	  indicates	  the	  study	  area	  Dæli.	  Inserted	  is	  a	  photo	  of	  a	  large	  nest	  box.	  Map	  is	  from	  http://maps.google.com/.	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2.2 Study	  species	  The	  passerine	  great	  tit	  is	  the	  species	  we	  focus	  on	  in	  this	  study.	  This	  is	  because	  it	  is	  a	  very	  familiar	  bird	  inhabiting	  a	  variety	  of	  habitats,	  it	  is	  sedentary	  and	  accepts	  nest-­‐boxes	  and	  food	  provided	  by	  humans	  (Kvist	  et	  al.	  2003)	  We	  have	  extensive	  data	  on	  the	  species	  from	  our	  study	  area	  since	  1995.	  The	  great	  tit	  is	  a	  small	  (ca.	  19	  g),	  short-­‐lived	  passerine	  bird,	  common	  throughout	  the	  Eurasian	  continent	  (Ots	  &	  Horak	  1996).	  Great	  tits	  are	  socially	  monogamous,	  but	  extra-­‐paired	  copulations	  occur	  (Patrick	  et	  al.	  2011).	  During	  the	  breeding	  season	  it	  is	  territorial,	  but	  otherwise	  it	  lives	  in	  social	  flocks	  of	  single	  or	  mixed	  species	  (Kvist	  et	  al.	  2003).	  The	  diet	  during	  the	  breeding	  season	  consists	  of	  an	  abundance	  of	  caterpillars	  on	  trees	  and	  bushes	  (Slagsvold	  &	  Wiebe	  2007),	  but	  the	  main	  feeding	  areas	  of	  the	  great	  tit	  is	  on	  the	  ground	  or	  on	  the	  trunks	  and	  thicker	  branches	  of	  trees	  (Suhonen	  
et	  al.	  1994).	  The	  great	  tit	  only	  partially	  migrates	  (Smith	  &	  Nilsson	  1987;	  Nowakowski	  2001)	  and	  due	  to	  that	  it	  is	  possible	  to	  catch	  it	  in	  the	  autumn	  to	  take	  the	  measures	  needed	  for	  this	  study.	  	  	  
2.3 Measurements	  of	  morphology	  and	  body	  size	  In	  spring	  2010,	  almost	  500	  (487)	  nestling	  were	  ringed	  in	  the	  nest	  boxes	  at	  the	  Dæli	  study	  site	  (figure	  2),	  and	  hatching	  date,	  body	  mass	  (measured	  with	  a	  50	  g	  Pesola	  spring	  balance),	  and	  brood	  size	  when	  15	  days	  old	  were	  recorded.	  In	  addition	  a	  blood	  sample	  was	  taken.	  	  
	   	   	  
Figure	  2:	  Illustration	  of	  ring	  marking	  of	  nestlings,	  and	  blood	  sample	  taking.	  All	  photos	  by	  Stine	  Dreyer	  In	  autumn	  of	  2010,	  127	  local	  recruits	  (77	  first	  year	  birds,	  50	  older)	  were	  caught	  using	  mist	  nets.	  Food	  was	  put	  out	  for	  a	  few	  days	  at	  various	  sites	  all	  over	  the	  study	  area	  in	  advance	  of	  the	  trapping	  to	  attract	  the	  birds	  for	  catching.	  Various	  measures	  were	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obtained	  from	  each	  bird	  (figure	  3,	  cranium	  width,	  cranium	  length,	  cranium	  height,	  cranium	  bill,	  bill	  tip,	  tarsus	  length,	  body	  mass	  and	  wing	  length).	  
	   	   	  
Figure	  3:	  Obtaining	  morphology	  measures.	  Photos	  by	  Stine	  Dreyer	  and	  Beate	  Hennvall.	  The	  birds’	  body	  mass	  was	  recorded,	  and	  so	  was	  the	  wing	  length.	  One	  of	  the	  wings	  were	  stretched	  out	  to	  its	  maximum	  length	  and	  measured.	  Tarsus	  measure	  was	  also	  obtained.	  In	  this	  study	  I	  will	  use	  measurements	  of	  the	  skull	  modified	  from	  Møller	  (2010).	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  Maximum	  head	  width	  was	  measured	  to	  the	  nearest	  0.01	  mm	  at	  the	  widest	  point	  at	  the	  back	  of	  the	  head,	  and	  maximum	  head	  length	  from	  the	  tip	  of	  the	  bill	  to	  the	  back	  of	  the	  head.	  The	  maximum	  head	  height	  was	  measured	  from	  the	  top	  of	  the	  head	  to	  the	  bottom	  behind	  the	  jaw.	  Bill	  tip	  was	  measured	  from	  the	  tip	  of	  the	  bill	  to	  the	  beginning	  of	  the	  cranium.	  Cranium	  length	  minus	  the	  length	  of	  the	  bill	  was	  used	  to	  calculate	  the	  length	  of	  the	  head	  (figure	  4).	  There	  were	  at	  most	  four	  different	  observers	  obtaining	  the	  morphology	  measures.	  	  	  	  	  
	  
	  
	  
	  
	  
	   	  
Figure	  4:	  Illustrations	  of	  how	  the	  three	  cranium	  measures	  were	  taken;	  cranium	  length,	  cranium	  width	  and	  cranium	  height.	  A	  is	  cranium	  length;	  the	  back	  of	  the	  head	  to	  the	  tip	  of	  the	  bill,	  B	  is	  the	  bill,	  and	  C	  is	  cranium	  length	  minus	  bill.	  This	  is	  the	  length	  used.	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To	  calculate	  the	  brain	  volume	  without	  opening	  the	  skull	  of	  the	  bird,	  you	  can	  add	  the	  three	  outer	  cranium	  measures	  (length,	  width	  and	  height).	  These	  three	  measures	  added	  may	  be	  used	  as	  a	  good	  proxy	  for	  brain	  volume	  (Møller	  2010).	  	  
2.3.1 Measurement	  of	  survival	  and	  reproduction	  Only	  the	  local	  recruits	  (i.e.	  not	  immigrants)	  were	  included	  in	  the	  present	  study.	  	  First,	  I	  observed	  which	  of	  the	  birds	  who	  had	  survived	  the	  winter,	  defined	  as	  being	  seen	  after	  March	  1,	  2011.	  Winter	  temperatures	  were	  collected	  from	  the	  Norwegian	  Metrological	  Institute,	  and	  compared	  with	  the	  normal	  temperature	  from	  1961-­‐1990.	  I	  observed	  which	  of	  the	  birds	  who	  obtained	  a	  mate,	  the	  date	  of	  the	  onset	  of	  laying	  eggs,	  how	  many	  eggs	  they	  laid	  and	  how	  many	  offspring	  they	  raised	  (figure	  5).	  All	  surviving	  birds	  seemed	  to	  obtain	  a	  mate,	  and	  so	  this	  variable	  was	  not	  analysed	  further.	  	  
	   	   	  	  	  	  	  	  	  	  	   	  
Figure	  5:	  Progress	  in	  nest	  box:	  the	  first	  egg,	  hatching,	  and	  counting	  nestlings.	  All	  photos	  by	  Stine	  Dreyer.	  
2.4 Cross	  fostering	  The	  study	  area	  has	  been	  used	  to	  cross-­‐foster	  bird	  tits	  since	  1997	  (Slagsvold	  &	  Hansen	  2001;	  Slagsvold	  et	  al.	  2002).	  Some	  great	  tits	  have	  been	  raised	  by	  blue	  tits	  and	  vice	  versa.	  I	  will	  also	  test	  if	  this	  has	  had	  an	  effect	  on	  brain	  size.	  
2.5 Statistical	  analyses	  	  I	  compared	  the	  different	  body-­‐	  and	  head	  measures	  for	  the	  two	  observers	  using	  standard	  statistical	  tests;	  paired	  t-­‐test	  and	  Pearson	  correlation	  test.	  	  After	  this	  was	  done,	  it	  was	  possible	  to	  see	  which	  of	  the	  measures	  who	  were	  repeatable,	  and	  which	  was	  not.	  The	  measures	  with	  significant	  difference	  between	  the	  two	  observers	  were	  adjusted	  for.	  	  To	  find	  birds	  with	  large	  craniums,	  their	  body	  size	  had	  to	  be	  accounted	  for.	  This	  was	  done	  by	  using	  residual	  values	  for	  (log)	  cranium	  size	  from	  (log)	  tarsus	  (and	  wing	  length)	  using	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linear	  regression.	  Then	  it	  was	  possible	  to	  see	  which	  birds	  who	  had	  larger	  craniums	  than	  expected	  from	  body	  size,	  and	  which	  had	  smaller	  craniums.	  An	  unpaired	  t-­‐test	  tested	  cranium	  size	  with	  sex,	  age	  group,	  and	  the	  different	  treatments	  of	  the	  birds.	  	  A	  two	  way	  ANOVA	  was	  used	  to	  include	  both	  sex	  and	  age	  with	  cranium	  size.	  The	  residuals	  of	  (log)	  cranium	  size	  from	  (log)	  tarsus	  were	  tested	  against	  different	  fitness	  measurements	  (1.	  egg,	  no.	  of	  eggs	  laid,	  day	  hatched,	  no.	  of	  young	  hatched,	  no.	  of	  young	  at	  day	  15,	  no.	  of	  dead	  after	  day	  15,	  no.	  of	  young	  fledged,	  and	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged)	  to	  test	  if	  the	  cranium	  size	  was	  significantly	  correlated.	  This	  was	  done	  with	  an	  unpaired	  t-­‐test	  and	  a	  Pearson	  correlation	  test.	  Survival	  was	  tested	  with	  an	  unpaired	  t-­‐test	  and	  logistic	  regression.	  Finally,	  all	  of	  the	  fitness	  tests	  were	  corrected	  for	  by	  a	  Bonferroni	  correction.	  	  The	  statistical	  tests	  I	  am	  using	  in	  this	  thesis	  are	  two	  tailed,	  with	  a	  significance	  level	  0.05.	  All	  statistical	  test	  and	  diagrams	  are	  done	  in	  SPSS	  (except	  map	  over	  study	  area).	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3 Results	  	  Results	  will	  be	  divided	  into	  two	  main	  parts.	  Part	  1	  will	  consist	  of	  finding	  the	  best	  way	  to	  measure	  the	  cranium	  size	  of	  the	  birds.	  Four	  observers	  were	  involved,	  so	  possible	  measures	  with	  significant	  differences	  between	  observers	  had	  to	  be	  adjusted	  for	  before	  testing	  the	  cranium	  size	  against	  different	  fitness	  measurements	  (part	  2).	  	  	  
3.1 Weather	  conditions	  	  The	  data	  used	  in	  this	  thesis	  was	  collected	  in	  autumn	  2010	  and	  spring	  2011.	  Figure	  6	  shows	  the	  temperatures	  from	  the	  period	  compared	  to	  the	  normal	  temperature	  for	  the	  same	  period.	  	  
Figure	  6:	  Relationship	  between	  the	  mean	  temperature	  at	  Blindern,	  Oslo,	  during	  our	  field	  season,	  compared	  to	  the	  normal	  temperature	  from	  1961-­‐1990.	  This	  is	  the	  standard	  normal	  period	  defined	  by	  WMO	  (World	  Meteorological	  Organisation).	  Source:	  The	  Norwegian	  Meteorological	  Institute.	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The	  mean	  temperature	  of	  autumn	  2010	  and	  spring	  2011	  (purple	  line)	  was	  on	  average	  lower	  compared	  to	  the	  standard	  normal	  period	  (green	  line).	  Temperature	  from	  end	  of	  October	  to	  mid	  January	  was	  below	  what	  is	  average	  for	  the	  same	  period.	  From	  mid	  January	  until	  the	  beginning	  of	  February	  it	  was	  on	  the	  other	  hand	  much	  warmer,	  until	  the	  temperature	  dropped	  again	  in	  the	  end	  of	  February.	  	  	  Part	  1:	  Measuring	  cranium	  size	  
3.2 Consistency	  among	  and	  between	  observers	  in	  measures	  of	  morphology	  	  To	  check	  if	  there	  was	  a	  significant	  difference	  between	  observers	  that	  had	  to	  be	  adjusted	  for	  later	  in	  the	  study,	  I	  compared	  morphology	  measures	  between	  and	  within	  two	  observers	  (TS	  and	  JH).	  	  
Table	  1:	  Comparison	  between	  two	  observers	  (TS	  and	  JH)	  of	  morphology	  measures	  of	  great	  tits	  in	  autumn	  of	  2010	  and	  spring	  2011.	  Measures	  are	  on	  the	  same	  individual	  using	  a	  paired	  t-­‐test.	  For	  some	  measures	  there	  were	  a	  significant	  difference.	  All	  measures	  are	  in	  mm	  except	  body	  mass	  (g).	  
	   	   	  	  	  	  	  	  TS1	   	   	  	  	  	  	  	  	  	  JH1	   	   	  	  Paired	  t-­‐test	   	  
Variable	   n	   	  	  	  	  Mean	   	  	  	  SD	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  Mean	   	  	  SD	   	  	  	  	  	  t	   	  	  	  	  	  	  	  p	   Difference	  
	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  JH-­‐TS	  Cranium	  width	  	   	  24	   	  	  	  	  15.21	  	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.29	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  15.51	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.35	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  4.62	   	  	  	  	  	  	  0.000	  	  	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.30	  	  	  	  	  	  	  	  	  Cranium	  length	   24	   	  30.18	   0.37	   	   3.753	  	  30.43	   0.48	   2.75	   	  0.012	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.25	  Cranium	  height	   24	   13.85	   0.48	   	  14.25	   0.49	   2.30	   	  0.031	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.40	  Cranium	  bill	  	   24	   10.79	   0.41	   	  10.41	   0.90	   2.30	   	  0.031	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  -­‐0.38	  Bill	  tip	   26	   8.42	   0.41	   8.44	   0.38	   0.20	   0.84	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.02	  Tarsus	   27	   22.48	   0.59	   	  22.36	   0.66	   1.22	   0.24	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  -­‐0.13	  Body	  mass	   27	   18.20	   0.91	   18.30	   0.74	   1.11	   0.278	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.1	  Wing	  length	  	   27	   76.06	   1.90	   76.57	   1.70	   2.90	   0.008	   	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  0.52	  
Note: Significant results (P < 0.05) are shown in bold 
For	  some	  morphology	  measures	  done	  by	  two	  observers	  (TS	  and	  JH)	  there	  were	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significant	  differences.	  This	  was	  namely	  for	  variables	  cranium	  width,	  cranium	  length,	  cranium	  height,	  cranium	  bill	  and	  wing	  length.	  These	  measures	  were	  adjusted	  for	  in	  the	  data	  by	  keeping	  the	  values	  of	  TS	  and	  adjusting	  the	  values	  of	  JH	  with	  the	  measured	  mean	  differences	  (from	  table	  1).	  There	  was	  no	  significant	  difference	  between	  the	  two	  observers	  in	  the	  measures	  of	  bill	  tip,	  tarsus	  and	  body	  mass,	  so	  these	  were	  not	  adjusted	  for.	  Next	  we	  take	  a	  closer	  look	  at	  the	  measures	  done	  by	  the	  same	  observer	  and	  on	  the	  same	  bird.	  This	  is	  to	  check	  the	  correlation	  between	  the	  two	  of	  them	  to	  see	  who	  reliable	  the	  measures	  are.	  	   	  
 
Table	  2:	  Correlation	  between	  repeated	  measures	  of	  the	  same	  observer,	  and	  also	  between	  observers	  (TS	  and	  JH)	  for	  the	  variables	  cranium	  width,	  cranium	  length,	  cranium	  height,	  cranium	  bill,	  bill	  tip,	  tarsus,	  body	  mass	  and	  wing	  length.	  Data	  used	  from	  great	  tits	  from	  autumn	  2010	  using	  a	  Pearson	  correlation	  test.	  	  	  	  
	   TS1vs.	  TS2	   JH1	  vs.	  JH2	   TS1	  vs.	  JH1*	  
Variable	   n	   r	   p	   n	   r	   p	   n	   r	   p	  Cranium	  width	   15	   0.83	   0.000	   22	   0.51	   0.015	   24	   0.51	   0.010	  Cranium	  length	   15	   0.74	   0.002	   22	   0.84	   0.000	   24	   0.49	   0.014	  Cranium	  height	   15	   0.50	   0.06	   22	   0.62	   0.002	   24	   -­‐0.53	   0.008	  Cranium	  bill	   15	   0.16	   0.58	   22	   0.91	   .000	   24	   0.44	   0.03	  Bill	  tip	   15	   0.87	   0.000	   23	   0.55	   0.007	   26	   0.64	   0.000	  Tarsus	   16	   0.73	   0.001	   23	   0.88	   0.000	   27	   0.63	   0.000	  Body	  mass	   16	   0.73	   0.001	   24	   0.65	   0.001	   27	   0.79	   0.000	  Wing	  length	   16	   0.99	   0.000	   23	   0.94	   0.000	   27	   0.87	   0.000	  *	  Adjusted	  measurements	  of	  JH	  	  There	  was	  a	  strong	  correlation	  between	  and	  within	  the	  observers	  in	  tarsus,	  body	  mass	  and	  wing	  length.	  There	  was	  a	  medium	  correlation	  between	  and	  within	  the	  observers	  in	  the	  variables	  cranium	  width	  and	  cranium	  length.	  For	  bill	  tip	  there	  was	  good	  correlation	  for	  one	  of	  the	  observers,	  medium	  for	  the	  other	  one	  and	  medium	  correlation	  for	  the	  two	  together.	  There	  was	  poor	  correlation	  for	  one	  of	  the	  observers	  (TS1	  vs.	  TS2	  =	  0.16)	  on	  cranium	  bill,	  and	  even	  a	  negative	  correlation	  between	  the	  two	  observers	  for	  cranium	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height	  (TS1	  vs.	  JH1	  =	  -­‐0.53).	  Based	  on	  present	  results,	  repeatability	  was	  very	  low	  for	  cranium	  height	  and	  also	  cranium	  bill	  (from	  forehead	  to	  tip	  of	  bill).	  In	  the	  following,	  I	  have	  therefore	  used	  as	  an	  index	  of	  cranium	  size	  (CS)	  only	  cranium	  width	  (CW),	  cranium	  length	  (CL)	  and	  bill	  tip	  (BT)	  for	  applying	  the	  following	  formula:	  	  	  	   CS	  =	  CW*	  (CL	  –	  BT)	  This	  formula	  differ	  from	  the	  one	  Møller	  (2010)	  used,	  but	  this	  exclude	  the	  measurements	  that	  were	  not	  repeatable	  between	  the	  observers	  (namely	  cranium	  height,	  cranium	  bill)	  and	  makes	  my	  data	  more	  accurate.	  	  
	  	  
	  
	  
	  
	  
	  
	  
	  
Figure	  7:	  Comparisons	  of	  the	  cranium	  size	  of	  great	  tits	  within,	  (a,	  b)	  and	  between	  (c)	  the	  two	  	  	  	  observers.	  Data	  collected	  from	  2010.	  Cranium	  size	  is	  in	  mm2.	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There	  was	  strong	  correlation	  between	  first	  measure	  of	  cranium	  size	  and	  second	  measure	  by	  observer	  TS	  (figure	  7a,	  r2	  =	  0.63).	  	  There	  was	  a	  medium	  correlation	  between	  the	  first	  and	  second	  measure	  of	  cranium	  size	  by	  observer	  JH	  (figure	  7b,	  r2	  =	  0.44).	  There	  was	  very	  weak	  correlation	  	  (figure	  7c,	  r2	  =	  0.06)	  between	  the	  two	  observers	  (TS	  and	  JH)	  when	  measuring	  the	  same	  bird.	  	  	  Four	  different	  observers	  measured	  the	  birds.	  Observer	  TS	  and	  JH	  did	  most	  of	  the	  measures,	  which	  is	  why	  they	  have	  been	  in	  focus	  until	  now.	  Now	  I	  will	  check	  if	  there	  are	  some	  measures	  that	  have	  to	  be	  adjusted	  for	  in	  the	  two	  last	  observers	  (JW	  and	  MA).	  Because	  there	  are	  some	  morphological	  differences	  between	  the	  great	  tit	  female	  and	  male,	  the	  tests	  had	  to	  be	  divided	  between	  the	  sexes.	  For	  females,	  observer	  JW	  had	  only	  one	  bird	  (table	  3),	  and	  MA	  had	  two.	  Because	  they	  had	  such	  a	  small	  sample,	  and	  because	  all	  of	  their	  measures	  were	  within	  the	  measures	  of	  TS	  +	  SD,	  their	  measures	  were	  not	  adjusted.	  For	  males,	  observer	  JW	  measured	  two	  birds	  (table	  4),	  and	  MA	  measured	  four.	  This	  was	  still	  a	  very	  small	  sample,	  and	  all	  of	  their	  measures	  were	  within	  the	  measures	  of	  TS	  +	  SD.	  So	  neither	  of	  the	  measures	  done	  by	  observer	  JW	  and	  MA	  was	  adjusted	  for	  on	  females	  or	  males.	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Table	  3:	  Mean	  and	  standard	  deviation	  when	  measuring	  great	  tit	  females	  for	  all	  four	  observers	  in	  autumn	  2010.	  Test	  used	  is	  unpaired	  t-­‐test.	  All	  measures	  are	  in	  mm	  except	  body	  mass	  (g).	  
Note: Significant results (P < 0.05) are shown in bold	  
Table	  4:	  Mean	  and	  standard	  deviation	  when	  measuring	  great	  tit	  males	  for	  all	  four	  observers	  in	  autumn	  2010.	  Test	  used	  is	  unpaired	  t-­‐test.	  All	  measures	  are	  in	  mm	  except	  body	  mass	  (g).	  
Note: Significant results (P < 0.05) are shown in bold.	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3.3 Calculating	  residual	  values	  After	  calculating	  the	  index	  for	  cranium	  size,	  the	  values	  were	  log	  transformed.	  The	  next	  step	  was	  to	  find	  which	  birds	  who	  had	  larger	  craniums	  than	  expected	  from	  their	  body	  size,	  and	  which	  has	  smaller	  craniums.	  I	  used	  wing	  length	  and	  then	  tarsus	  length	  as	  measures	  of	  body	  size.	  	  
Figure	  8:	  Relationship	  between	  the	  log	  transformed	  cranium	  size	  and	  (a)	  the	  log	  transformed	  wing	  length	  (r	  =	  0.20,	  n	  =	  121	  and	  p	  =	  0.026)	  and	  (b)	  tarsus	  length	  (r	  =	  0.17,	  n	  =	  121	  and	  p	  =	  0.061).	  	  The	  correlation	  between	  (log)	  cranium	  size	  and	  the	  residual	  values	  from	  (log)	  wing	  length	  (a)	  and	  the	  residual	  values	  from	  (log)	  tarsus	  (b)	  were	  almost	  similarly	  correlated	  (figure	  8,	  r	  =	  0.20	  and	  p	  =	  0.026	  for	  wing	  length,	  and	  r	  =	  0.17	  and	  p	  =	  0.061	  for	  tarsus	  length).	  From	  now	  on,	  there	  is	  only	  focus	  on	  the	  residual	  of	  (log)	  cranium	  size	  from	  (log)	  tarsus.	  Tarsus	  will	  differ	  only	  minor	  with	  age,	  contrarily	  to	  wing	  length	  that	  will	  increase	  with	  age	  (older	  birds	  have	  longer	  wings	  than	  younger,	  unpublished	  data).	  This	  is	  done	  to	  best	  include	  the	  different	  age	  groups	  in	  my	  tests.	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Table	  5:	  Mean*	  residual	  of	  (log)	  cranium	  size	  from	  (log)	  tars,	  and	  SD*	  for	  different	  groups	  of	  great	  tits.	  Groups	  compared	  with	  t-­‐test,	  except	  from	  offspring	  of	  cross-­‐fostered	  (parents	  raised	  by	  blue	  tits),	  MIX	  (raised	  by	  male	  great	  tit	  and	  female	  blue	  tit),	  and	  raised	  by	  coal	  tits.	  Table	  with	  all	  individuals,	  both	  survived	  and	  non-­‐survived	  the	  winter.	  
	  
	  
Group	  
Residual	  value	  tarsus	   Unpaired	  t-­‐test	  
n	   Mean	   SD	   Group	  
compared	  
t	   p	  
A:	  Females	   49	   -­‐6.3	   14.7	   	   -­‐	   -­‐	  B:	  Males	   72	   5.3	   13.8	   A-­‐B	   4.44	   0.000	  C:	  Juvenile	  females	   34	   -­‐4.9	   14.3	   	   	   	  D:	  Adult	  females	   15	   -­‐9.6	   15.5	   C-­‐D	   1.042	   0.303	  E:	  Juvenile	  males	   57	   6.4	   14.1	   	   	   	  F:	  Adult	  males	   15	   1.3	   12.0	   E-­‐F	   1.277	   0.206	  G:	  All	  juveniles	   91	   2.2	   15.1	   	   -­‐	   -­‐	  H:	  All	  adults	   30	   -­‐4.2	   14.8	   G-­‐H	   2.00	   0.048	  I:	  Raised	  by	  blue	  tits	   40	   -­‐0.1	   14.7	   	   	   	  J:	  Control:	  immigrant	   4	   -­‐22.6	   10.7	   I-­‐J	   2.969	   0.005	  K:	  Control:	  local	  recruit	   59	   2.0	   14.0	   I-­‐K	   0.721	   0.473	  L:	  Offspring	  of	  cross-­‐fostered	   13	   2.0	   19.0	   	   -­‐	   -­‐	  M:	  MIX	   3	   3.2	   23.5	   	   -­‐	   -­‐	  N:	  Raised	  by	  coal	  tits	   2	   7.5	   4.9	   	   -­‐	   -­‐	  
Note: Significant results (P < 0.05) are shown in bold	   Even	  if	  there	  have	  been	  adjustments	  for	  the	  cranium	  size	  earlier,	  there	  are	  still	  a	  difference	  in	  body	  size	  for	  females	  and	  males.	  Females	  had	  significantly	  smaller	  craniums	  expected	  from	  their	  body	  size,	  compared	  to	  males	  (table	  5).	  Adults	  had	  significantly	  smaller	  craniums	  compared	  to	  juveniles.	  However,	  an	  ANOVA	  including	  both	  sex	  and	  age	  showed	  no	  significant	  effect	  of	  sex	  (F	  =	  0.94,	  p	  =	  0.33.),	  age	  (F	  =	  0.41,	  p	  =	  0.52),	  nor	  the	  interaction	  between	  sex	  and	  age	  (F	  =	  0.56,	  p	  =	  0.46).	  The	  control	  group	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of	  immigrants	  had	  smaller	  craniums	  compared	  to	  cross-­‐fostered.	  There	  was	  no	  difference	  between	  cross-­‐fostered	  and	  the	  local	  recruits.	  Between	  the	  cross-­‐fostered	  and	  the	  local	  immigrants	  the	  sample	  of	  the	  immigrants	  is	  too	  small	  (n	  =	  4)	  for	  a	  meaningful	  test.	  But	  compared	  to	  the	  cross-­‐fostered	  the	  local	  immigrants	  seem	  to	  have	  smaller	  cranium	  sizes.	  	  Part	  2:	  Cranium	  size	  and	  fitness	   
3.3.1 Survival	  	  First	  we	  see	  which	  of	  the	  birds	  who	  survived	  the	  winter	  (were	  seen	  after	  March	  1.).	  Females	  and	  males	  were	  divided	  into	  two	  groups	  since	  they	  differ	  in	  body	  mass.	  	  	  
Table	  6:	  Mean	  residuals	  of	  (log)	  cranium	  size	  from	  a	  regression	  with	  (log)	  tarsus	  length	  for	  surviving	  and	  non-­‐surviving	  great	  tits	  from	  autumn	  2010	  to	  spring	  2011.	  	  
	   	   Survived	   Not	  survived	   Unpaired	  t-­‐test	  
%	  Survived	   n	   Mean	   SD	   n	   Mean	   SD	   t	   p	  Females	   62.7	  %	   30	   -­‐5.9	   15.5	   19	   -­‐7.0	   13.7	   -­‐0.265	   0.792	  Males	   66,7%	   48	   6.8	   11.4	   24	   2.4	   17.6	   -­‐1.296	   0.199	  	  	  There	  were	  about	  the	  same	  number	  of	  survived	  between	  females	  (62.7%)	  and	  males	  (66,7%).	  The	  survived	  males	  had	  on	  average	  larger	  craniums	  compared	  to	  the	  not	  survived,	  and	  the	  same	  applied	  for	  females.	  However,	  these	  results	  were	  not	  significant	  (table	  6).	  This	  was	  also	  tested	  with	  a	  logistic	  regression	  taking	  sex	  and	  age	  into	  account.	  The	  relationship	  between	  survival	  and	  cranium	  size	  was	  still	  not	  significant	  (Wald	  =	  0.28,	  df	  =	  1,	  p	  =	  0.60).	  In	  this	  analysis	  there	  was	  no	  effect	  of	  sex	  (Wald	  =	  0.39,	  df	  =	  1,	  p	  =	  0.53),	  or	  age	  (Wald	  =	  0.01,	  df	  =	  1,	  p	  =	  0.92).	  	  
3.3.2 Reproductive	  success	  	  
	  The	  residuals	  of	  (log)	  cranium	  size	  from	  (log)	  tarsus	  were	  tested	  with	  the	  different	  measures	  of	  reproduction	  (1.	  egg,	  no.	  of	  eggs	  laid,	  day	  hatched,	  no.	  of	  hatched,	  no	  of	  young	  at	  day	  15,	  no.	  of	  dead	  after	  day	  15,	  no.	  of	  young	  fledged	  and	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged)	  with	  a	  Pearson	  correlation	  test.	  The	  sexes	  were	  divided	  to	  see	  if	  there	  was	  different	  correlation	  between	  the	  fitness	  measurements	  and	  the	  two	  sexes.	  	  As	  mentioned	  in	  materials	  and	  methods	  (2.4),	  some	  birds	  have	  been	  raised	  (cross-­‐
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fostered)	  by	  blue	  tits	  etc.	  I	  will	  now	  see	  if	  the	  cross-­‐fostering	  has	  affected	  the	  cranium	  size.	  	  	  
Table	  7:	  Table	  showing	  Pearson	  correlation	  between	  cranium	  residuals	  from	  tarsus	  for	  female	  great	  tits	  with	  different	  rearing	  treatment,	  tested	  against	  different	  fitness	  variables.	  Fitness	  measures	  from	  spring	  2011.	  	  
Control	  females:	  	  
local	  recruits	  and	  immigrants	  	  
Females	  raised	  by	  blue	  tits	   All	  females	  
Variable	   n	   r	   p	   n	   r	   p	   n	   r	   p	  1.	  Egg	   13	   0.04	  0.22	   0.90	   7	   0.06	   0.90	   24	   0.05	   0.82	  No.	  of	  eggs	  laid	   13	   0.48	   7	   -­‐0.66	   0.11	   24	   -0.10	   0.63	  Day	  hatched	   13	   -­‐0.39	   0.19	   7	   0.15	   0.76	   24	   -0.18	   0.39	  No.	  of	  hatched	   13	   -­‐0.32	   0.29	   7	   -­‐0.66	   0.11	   24	   -0.33	   0.12	  No.	  at	  day	  15	   12	   -­‐0.19	   0.55	   5	   -­‐0.29	   0.64	   21	   -0.09	   0.70	  No.	  of	  dead	  after	  day	  15	   12	   -­‐	   -­‐	   5	   -­‐	   -­‐	   21	   -0.15	   0.55	  No.	  of	  fledged	  	   12	   -­‐0.19	   0.55	   5	   -­‐0.29	   0.64	   21	   -0.08	   0.74	  Mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  	  fledged	  
12	   0.62	   0.033	   5	   0.09	   0.89	   21	   0.48	   0.029	  
Note: Significant results (P < 0.05) are shown in bold For	  females	  there	  were	  no	  significant	  correlations	  between	  the	  fitness	  variables	  (1.	  egg,	  no.	  of	  eggs	  laid,	  day	  hatched,	  no.	  of	  hatched,	  no	  of	  young	  at	  day	  15,	  no.	  of	  dead	  after	  day	  15,	  and	  no.	  of	  young	  fledged),	  except	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged	  for	  the	  control	  females	  (0.033)	  and	  all	  females	  (0.029).	  For	  females	  raised	  by	  blue	  tits,	  there	  was	  no	  significant	  correlation	  for	  the	  respective	  measure.	  So	  control	  females	  and	  all	  females	  seen	  together	  with	  larger	  craniums	  produced	  heavier	  nestlings	  at	  day	  15	  (table	  7	  +	  figure	  9).	  The	  relationship	  was	  not	  significant	  after	  a	  Bonferroni	  correction	  (p	  =	  0.05/8	  =	  0.00625).	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Table	  8:	  Table	  showing	  Pearson	  correlation	  between	  cranium	  residuals	  from	  tarsus	  for	  male	  great	  tits	  with	  different	  rearing	  treatment,	  tested	  against	  different	  fitness	  variables.	  Fitness	  measures	  from	  spring	  2011.	  
Control	  males:	  	  
local	  recruits	  and	  immigrants	  	  
Males	  raised	  by	  blue	  tits	   All	  males	  
Variable	   n	   r	   p	   n	   r	   p	   n	   r	   p	  1.	  Egg	   20	   0.11	   0.63	   9	   -­‐0.58	   0.10	   35	   -­‐0.01	   0.97	  No.	  of	  eggs	  laid	   20	   0.14	   0.57	   7	   -­‐0.23	   0.63	   33	   -­‐0.24	   0.19	  Day	  hatched	   20	   0.27	   0.25	   7	   -­‐0.46	   0.30	   33	   0.05	   0.77	  No.	  of	  hatched	   20	   -­‐0.17	   0.48	   7	   -­‐0.04	   0.94	   33	   0.07	   0.70	  No.	  at	  day	  15	   20	   0.00	   1.00	   7	   -­‐0.08	   0.87	   30	   0.05	   0.81	  No.	  of	  dead	  after	  day	  15	   20	   0.33	   0.16	   7	   -­‐	   -­‐	   30	   0.22	   0.25	  No.	  of	  fledged	  	   20	   -­‐0.06	   0.79	   7	   -­‐0.08	   0.87	   30	   0.01	   0.96	  Mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  fledged	  
20	   -­‐0.02	   0.94	   7	   -­‐0.16	   0.74	   30	   -­‐0.23	   0.23	  
	  For	  males	  there	  were	  no	  significant	  correlations	  between	  the	  cranium	  size	  and	  different	  measures	  of	  reproduction	  (table	  8).	  	  	  	  
	   21	  
	  
Figure	  9:	  Correlation	  between	  cranium	  size	  with	  tarsus	  measures	  and	  the	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  fledged	  in	  a)	  females	  (n	  =	  21,	  r	  =	  0.48	  and	  p	  =	  0.029)	  and	  b)	  males	  (n	  =	  30,	  r	  =	  -­‐0.23	  and	  p	  =	  0.323).	  	  There	  was	  significant	  correlation	  between	  cranium	  size	  and	  the	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  fledged	  for	  all	  females	  (0.029),	  but	  not	  for	  males	  figure	  9).	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4 Discussion	  	  In	  this	  study	  I	  have	  developed	  a	  method	  to	  study	  cranium	  size	  of	  great	  tits.	  This	  method	  was	  used	  to	  look	  at	  survival	  and	  reproduction.	  Of	  the	  first	  part,	  the	  most	  important	  result	  was	  that	  some	  cranium	  measures	  were	  repeatable	  between	  observers	  (cranium	  width,	  cranium	  length,	  bill	  tip,	  tarsus,	  body	  mass	  and	  wing	  length)	  while	  others	  were	  not	  (cranium	  height,	  cranium	  bill)	  (table	  2).	  Hence,	  the	  measure	  of	  brain	  size	  developed	  consisted	  of	  only	  cranium	  width	  and	  cranium	  length	  (-­‐bill	  tip),	  which	  differed	  from	  the	  method	  published	  by	  Møller	  (2010).	  	  Of	  the	  measures	  of	  reproduction	  there	  was	  only	  one	  variable	  that	  was	  significant:	  females	  with	  larger	  craniums	  had	  heavier	  nestlings	  at	  day	  15.	  This	  variable	  was	  significant	  for	  the	  females	  seen	  together,	  the	  control	  group	  of	  females,	  but	  not	  for	  females	  raised	  by	  blue	  tits	  (cross-­‐fostered).	  	  
4.1 Measuring	  cranium	  size	  Two	  observers	  did	  most	  of	  the	  measuring.	  Two	  different	  individuals	  will	  not	  measure	  the	  same	  at	  all	  times,	  there	  could	  for	  example	  be	  something	  wrong	  with	  ones	  scale	  or	  problems	  holding	  the	  bird	  correctly	  (measurement	  errors).	  Their	  means	  of	  every	  morphology	  measure	  were	  compared	  and	  the	  measures	  were	  adjusted	  for	  in	  the	  data	  by	  keeping	  the	  values	  of	  TS	  and	  adjusting	  the	  values	  of	  JH	  with	  the	  measured	  mean	  differences	  when	  this	  was	  significant	  (from	  table	  1).	  The	  adjusted	  measures	  were	  cranium	  width,	  cranium	  length,	  cranium	  height,	  cranium	  bill	  and	  wing	  length.	  Between	  and	  within	  two	  observers,	  some	  morphology	  measures	  were	  repeatable,	  and	  some	  not.	  The	  measures	  that	  were	  repeatable	  within	  observers	  were	  tarsus,	  body	  mass	  and	  wing	  length	  (table	  2).	  There	  was	  a	  medium	  correlation	  in	  measures	  of	  cranium	  width,	  cranium	  length	  and	  cranium	  height	  within	  the	  two	  observers,	  but	  this	  measure	  was	  negatively	  correlated	  between	  the	  observers	  in	  the	  measure	  of	  cranium	  height	  for	  an	  unknown	  reason	  (table	  2).	  At	  most,	  there	  were	  four	  different	  observers	  who	  measured	  the	  birds.	  In	  table	  3	  and	  4	  all	  were	  included	  to	  see	  if	  their	  measures	  differed	  from	  TS.	  Females	  and	  males	  were	  separated	  to	  exclude	  the	  morphology	  differences	  between	  the	  sexes.	  Because	  the	  last	  two	  observers	  had	  very	  small	  samples	  (smallest	  only	  one	  measured	  bird),	  and	  because	  all	  of	  their	  means	  were	  within	  TS’s	  +	  SD,	  none	  of	  these	  measures	  were	  adjusted	  for.	  All	  these	  findings	  led	  to	  a	  new	  equation	  to	  calculate	  the	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cranium	  size	  (CS):	  	  	  	  	  	   CS=	  Cranium	  width	  *(cranium	  length	  –	  bill	  tip)	  This	  equation	  differed	  from	  the	  one	  Møller	  (2010)	  used	  in	  his	  study	  of	  barn	  swallows	  (Hirundo	  rustica)	  where	  he	  included	  the	  cranium	  height	  as	  well.	  In	  the	  study	  of	  Møller	  he	  found	  good	  repeatability	  between	  years	  of	  individual	  birds	  in	  all	  morphological	  measures.	  I	  have	  no	  explanation	  why	  this	  was	  not	  the	  case	  for	  my	  study	  on	  great	  tits,	  but	  there	  is	  a	  possibility	  that	  one	  might	  improve	  with	  experience.	  	  The	  differences	  I	  experienced	  with	  my	  results	  compared	  to	  Møller	  (2010)	  may	  be	  explained	  by	  differences	  in	  methods.	  In	  addition	  Møller	  (2010)	  dissected	  swallows,	  to	  compare	  the	  volume	  he	  obtained	  by	  adding	  the	  outer	  cranium	  measures,	  with	  the	  true	  volume	  of	  the	  brain.	  My	  two-­‐dimensional	  measures	  should	  be	  tested	  against	  the	  true	  brain	  size	  of	  great	  tit	  brains	  like	  Møller	  did	  with	  his	  three-­‐dimensional	  measures	  to	  check	  if	  my	  measure	  is	  a	  good	  proxy	  for	  the	  true	  brain	  size.	  	  To	  find	  birds	  with	  greater/smaller	  cranium	  size,	  the	  bird’s	  body	  size	  had	  to	  be	  accounted	  for.	  Tarsus	  has	  been	  found	  to	  be	  a	  good	  proxy	  for	  body	  size,	  and	  by	  looking	  at	  the	  relationship	  between	  cranium	  size	  and	  tarsus,	  I	  got	  a	  residual	  equation	  (figure	  8).	  Wing	  length	  was	  excluded	  since	  they	  expand	  with	  age	  (T.	  Slagsvold,	  unpublished	  data).	  With	  this	  it	  is	  possible	  to	  tell	  if	  a	  bird	  has	  a	  greater/smaller	  cranium	  size	  than	  expected	  from	  its	  body	  size.	  The	  residual	  values	  from	  (log)	  tarsus	  were	  later	  tested	  with	  all	  fitness	  variables.	  In	  table	  5,	  all	  individuals	  were	  compared.	  Females	  had	  smaller	  brains	  compared	  to	  males,	  which	  was	  something	  also	  Møller	  (2010)	  found	  in	  his	  study.	  When	  juveniles	  and	  adults	  were	  compared,	  juveniles	  had	  larger	  craniums.	  It	  could	  be	  that	  there	  is	  a	  majority	  of	  males	  in	  the	  juvenile	  group	  and	  a	  majority	  of	  females	  in	  the	  adult	  group.	  The	  age	  group	  was	  divided	  into	  sex	  to	  check	  if	  the	  result	  was	  still	  significant,	  but	  it	  was	  not.	  	  
4.2 Cranium	  size	  and	  measuring	  fitness	  I	  expected	  that	  the	  much	  lower	  temperature	  in	  the	  end	  of	  2010	  would	  affect	  survival	  of	  the	  birds	  (6),	  because	  survival	  in	  this	  thesis	  is	  set	  to	  survive	  winter	  (survive	  from	  time	  measured	  in	  autumn	  when	  taking	  brain	  measures,	  until	  March	  1).	  There	  was	  no	  significant	  correlation	  between	  cranium	  size	  and	  survival.	  In	  total	  62.7%	  of	  the	  females	  and	  66.7%	  males	  survived	  the	  winter	  of	  2010-­‐2011.	  Sex	  and	  age	  was	  also	  taken	  into	  account	  to	  see	  if	  age	  could	  affect	  the	  results,	  but	  the	  relationship	  between	  survival	  and	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cranium	  size	  was	  still	  not	  significant.	  The	  survival	  rate	  seen	  here	  is	  normal/high	  for	  this	  species,	  and	  this	  was	  despite	  the	  abnormally	  cold	  winter.	  In	  fact,	  there	  were	  a	  record-­‐breaking	  number	  of	  breading	  pairs	  of	  great	  tits	  in	  the	  study	  area	  in	  spring	  2011	  (T.	  Slagsvold,	  unpublished	  data).	  Therefore,	  I	  cannot	  exclude	  that	  the	  result	  would	  be	  different	  in	  a	  winter	  with	  much	  higher	  mortality.	  	  
4.3 Reproductive	  success	  I	  measured	  a	  number	  of	  variables,	  namely	  date	  of	  1.	  egg,	  number	  of	  eggs	  laid,	  day	  hatched,	  number	  of	  young	  hatched,	  number	  of	  young	  at	  day	  15,	  number	  of	  dead	  after	  day	  15,	  number	  of	  young	  fledged	  and	  the	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged.	  The	  only	  significant	  finding	  was	  that	  females	  with	  larger	  craniums	  had	  heavier	  nestlings	  at	  day	  15	  (p	  =	  0.029)	  (table	  7).	  This	  was	  the	  case	  for	  all	  females	  combined.	  Some	  birds	  were	  raised	  by	  blue	  tits	  (cross-­‐fostered),	  and	  some	  birds	  served	  as	  a	  control	  group.	  The	  female	  control	  group	  still	  showed	  significant	  relationship	  between	  cranium	  size	  and	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  fledged	  (p	  =	  0.033).	  An	  explanation	  to	  why	  females	  with	  larger	  craniums	  had	  heavier	  nestlings	  may	  be	  that	  they	  are	  better	  at	  foraging.	  Foraging	  is	  a	  learned	  process	  (Slagsvold	  &	  Wiebe	  2007;	  2011),	  and	  a	  larger	  brain	  capacity	  may	  increase	  the	  chance	  to	  find	  food	  since	  behavioural	  flexibility	  is	  linked	  to	  brain	  size	  (Sol	  &	  Lefebvre	  2000).	  If	  females	  with	  larger	  craniums	  are	  better	  at	  foraging,	  they	  will	  provide	  more	  food	  to	  the	  young,	  causing	  larger	  craniums	  in	  offspring.	  However,	  this	  does	  not	  explain	  the	  lack	  of	  relationship	  in	  males	  and	  the	  cross-­‐fostered	  females	  (table	  7	  and	  8,	  figure	  9).	  Cranium	  size	  may	  be	  heritable	  and	  if	  so	  this	  may	  produce	  a	  correlation	  between	  females	  and	  offspring.	  Further,	  females	  may	  be	  more	  important	  for	  nestling	  growth	  than	  males.	  For	  instance,	  nestling	  tarsus	  lengths	  may	  be	  more	  closely	  correlated	  with	  female	  than	  with	  male	  tarsus	  lengths	  (Potti	  &	  Merino	  1994).	  A	  larger	  body	  mass	  may	  be	  beneficial	  for	  nestlings	  because	  this	  might	  lead	  to	  better	  condition	  (Lotem	  1998),	  and	  they	  could	  also	  have	  higher	  chance	  of	  survival	  compared	  to	  nestlings	  with	  smaller	  body	  masses.	  	  	  The	  significant	  relationship	  seen	  in	  females	  was	  not	  significant	  after	  a	  Bonferroni	  correction	  (Shaffer	  1995).	  One	  may	  not	  exclude	  that	  cranium	  size	  have	  an	  effect,	  but	  it	  is	  important	  to	  take	  into	  account	  all	  tests	  used.	  A	  Bonferroni	  correction	  is	  used	  to	  calculate	  for	  the	  chance	  of	  making	  a	  type	  I	  error.	  If	  a	  null	  hypothesis	  is	  true,	  a	  significant	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difference	  (P	  <	  0.05)	  will	  be	  observed	  by	  chance	  once	  in	  20	  trials	  (type	  I	  error)(Perneger	  1998).	  Perneger	  (1998)	  criticize	  the	  Bonferroni	  correction,	  because	  it	  raises	  the	  chances	  of	  making	  a	  type	  II-­‐error	  (rejecting	  important	  findings	  by	  making	  them	  not	  significant	  after	  a	  correction).	  	  
4.4 Previous	  studies	  There	  have	  been	  no	  previous	  studies	  on	  brain	  size	  and	  the	  exact	  same	  fitness	  variables	  that	  I	  have	  used	  in	  this	  thesis.	  Almost	  all	  of	  the	  studies	  quoted	  in	  the	  introduction	  were	  based	  on	  data	  comparing	  brain	  size	  among	  different	  species,	  and	  not	  the	  relationship	  between	  brain	  and	  different	  variables	  within	  a	  species.	  The	  closest	  study	  is	  the	  one	  by	  Møller	  (2010).	  He	  tested	  brain	  size	  and	  different	  fitness	  variables	  within	  the	  barn	  swallow.	  His	  results	  showed	  that	  barn	  swallows	  with	  larger	  craniums	  arrived	  earlier	  in	  spring,	  aggregated	  in	  large	  colonies,	  and	  they	  were	  never	  recaptured	  again	  after	  captured	  the	  first	  time.	  However,	  Møller	  (2010)	  has	  not	  used	  any	  of	  the	  fitness	  variables	  seen	  in	  the	  present	  study,	  so	  it	  is	  not	  possible	  to	  compare	  the	  results.	  	  One	  reason	  why	  males	  had	  larger	  brains	  than	  the	  females	  (table	  5)	  may	  be	  explained	  by	  a	  selection	  for	  larger	  brains	  in	  individuals	  with	  strong	  immune	  responses	  (Møller	  et	  al.	  
2005).	  In	  a	  comparative	  study	  among	  bird	  species,	  this	  effect	  was	  seen	  in	  the	  light	  of	  parasitism,	  where	  the	  species	  with	  greater	  immune	  responses	  would	  suffer	  the	  least	  in	  terms	  of	  impaired	  learning	  and	  cognition	  because	  of	  negative	  effects	  of	  the	  parasites.	  According	  to	  Møller	  et	  al.	  (2005),	  the	  relationship	  between	  immune	  defense	  and	  brain	  size	  was	  stronger	  for	  males	  compared	  to	  females.	  In	  the	  present	  study	  there	  was	  no	  significant	  difference	  between	  the	  sexes	  in	  cranium	  sizes	  when	  age	  was	  taken	  into	  account	  as	  shown	  with	  ANOVA.	  As	  mentioned	  in	  the	  introduction,	  other	  studies	  have	  shown	  that	  species	  with	  larger	  brains	  may	  experience	  lower	  mortality	  (Sol	  et	  al.	  2007),	  and	  that	  they	  could	  have	  higher	  survival	  rate	  compared	  to	  species	  with	  smaller	  brains	  (Ricklefs	  &	  Scheuerlein	  2001;	  Sol	  et	  al.	  2007).	  Consistent	  with	  this	  view,	  both	  the	  survived	  females	  and	  males	  in	  this	  study	  had	  on	  average	  larger	  craniums,	  even	  though	  this	  was	  not	  significant.	  Some	  years	  ago,	  Healy	  and	  Rowe	  (2007)	  criticized	  different	  comparative	  studies	  of	  brain	  size.	  It	  was	  the	  different	  methods	  for	  calculating	  brain	  size	  that	  were	  criticized	  for	  among	  others.	  Several	  authors	  have	  used	  different	  methods	  when	  calculating	  the	  brain	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size,	  including	  freezing	  brain	  materials	  and	  measuring	  at	  different	  times	  of	  the	  year.	  Some	  authors	  have	  even	  combined	  data	  from	  other	  authors	  with	  different	  methods	  to	  get	  larger	  samples.	  Healy	  and	  Rowe	  (2007)	  also	  mentioned	  that	  there	  could	  be	  the	  size	  of	  different	  parts	  of	  the	  brain,	  and	  not	  the	  brain	  as	  a	  whole,	  that	  correlates	  with	  different	  fitness	  variables.	  	  As	  mentioned	  in	  4.1,	  the	  outer	  measures	  of	  the	  great	  tit	  cranium	  should	  be	  tested	  against	  the	  true	  brain	  size	  to	  look	  at	  the	  correlation.	  In	  this	  thesis,	  I	  based	  my	  measures	  on	  the	  measures	  of	  Møller	  (2010).	  The	  main	  reason	  why	  this	  was	  done	  is	  because	  of	  the	  cost	  a	  larger	  cranium	  will	  have	  considering	  the	  weight	  that	  comes	  with	  it,	  so	  it	  is	  more	  possible	  that	  a	  bird	  with	  a	  larger	  cranium	  will	  have	  a	  brain	  to	  fill	  it	  with.	  Iwaniuk	  and	  Nelson	  (2002)	  also	  showed	  that	  there	  is	  a	  significant	  positive	  relationship	  between	  the	  endocranial	  size	  and	  the	  brain	  mass.	  The	  great	  tit	  and	  the	  barn	  swallow	  also	  belong	  to	  the	  same	  order,	  the	  Passeriformes.	  As	  mentioned	  in	  the	  introduction,	  the	  Passeriformes	  are	  one	  of	  the	  bird	  orders	  with	  lager	  brains	  (Bennett	  &	  Harvey	  1985a),	  so	  their	  brains	  may	  be	  similar	  in	  structure.	  But	  still,	  for	  further	  research	  it	  is	  recommended	  that	  one	  compare	  the	  true	  brain	  size	  of	  the	  great	  tit	  with	  the	  outer	  size	  calculated.	  When	  it	  comes	  to	  the	  fact	  that	  there	  could	  be	  the	  size	  of	  other	  areas	  in	  the	  brain	  and	  not	  the	  brain	  as	  a	  whole	  that	  correlates	  with	  fitness	  variables,	  one	  should	  definitely	  test	  for	  this	  as	  well.	  The	  aim	  of	  this	  thesis	  on	  the	  other	  hand,	  was	  to	  find	  a	  proper	  way	  to	  measure	  the	  outer	  cranium	  size,	  and	  to	  see	  if	  this	  was	  correlated	  in	  some	  way	  with	  the	  different	  measures	  of	  reproduction.	  	  Another	  critique	  by	  Healy	  and	  Rowe	  (2007)	  was	  that	  the	  cranium	  measures	  were	  obtained	  at	  different	  times	  of	  the	  year.	  One	  of	  the	  main	  critiques	  of	  collecting	  at	  different	  times,	  is	  that	  brain	  mass	  might	  vary	  without	  affecting	  the	  endocranial	  volume	  (Pucek	  1963;	  Weiler	  1992).	  Even	  if	  this	  would	  be	  the	  case	  of	  my	  study,	  it	  will	  still	  not	  be	  a	  problem	  because	  the	  cranium	  measures	  in	  this	  thesis	  are	  only	  collected	  during	  a	  relatively	  narrow	  period	  in	  the	  autumn	  of	  2010,	  and	  not	  all	  year	  round.	  In	  that	  way,	  possible	  seasonal	  changes	  in	  the	  brain	  size	  will	  probably	  not	  have	  affected	  the	  present	  results.	  More	  importantly,	  in	  all	  the	  studies	  I	  have	  quoted	  in	  the	  introduction,	  only	  one	  have	  shown	  that	  it	  is	  critical	  to	  its	  own	  measures.	  As	  we	  have	  seen	  the	  results	  in	  this	  thesis,	  it	  is	  very	  easy	  to	  get	  different	  measures	  between	  and	  within	  observers,	  so	  it	  is	  highly	  important	  to	  calculate	  for	  this	  when	  you	  study	  cranium	  size.	  It	  seems	  like	  very	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few	  of	  the	  studies	  have	  thought	  of	  it,	  and	  assumedly	  thinks	  that	  all	  of	  their	  measures	  are	  repeatable.	  If	  this	  is	  not	  controlled	  for,	  it	  is	  highly	  likely	  that	  one	  will	  get	  a	  brain	  size	  that	  is	  not	  correlated	  with	  the	  true	  brain	  size	  at	  all.	  Only	  Møller	  (2010)	  controlled	  for	  this.	  In	  his	  paper	  he	  has	  looked	  at	  the	  repeatability	  of	  the	  head	  volume	  within	  and	  between	  years,	  and	  found	  that	  the	  measurement	  errors	  were	  small.	  Other	  authors	  have	  either	  not	  mentioned	  how	  they	  collected	  the	  brain	  size,	  or	  have	  just	  taken	  the	  average	  of	  several	  measures.	  In	  a	  lot	  of	  cases,	  the	  whole	  sample	  of	  birds	  and	  animals	  investigated	  has	  been	  dissected	  to	  be	  a	  part	  of	  the	  study.	  This	  kind	  of	  measuring	  is	  not	  relevant	  for	  my	  study.	  	  The	  material	  in	  this	  study	  was	  limited,	  and	  one	  might	  not	  expect	  a	  great	  effect	  of	  the	  measures	  and	  variables.	  Still,	  with	  this	  thesis	  I	  have	  set	  the	  foundation	  for	  a	  new	  method	  of	  measuring	  cranium	  size	  in	  great	  tits,	  and	  preliminary	  data	  may	  encourage	  furthers	  studies	  in	  this	  field.	  	  
4.5 Conclusion	  This	  thesis	  consisted	  of	  two	  main	  parts.	  The	  first	  part	  was	  to	  find	  the	  best	  way	  to	  measure	  cranium	  size	  of	  great	  tits,	  and	  the	  second	  part	  consisted	  of	  testing	  the	  cranium	  size	  to	  see	  if	  there	  was	  a	  correlation	  with	  measures	  of	  fitness,	  namely	  survival	  and	  reproduction.	  One	  of	  the	  most	  important	  discoveries	  in	  this	  thesis	  was	  to	  find	  the	  way	  to	  calculate	  the	  cranium	  size	  properly.	  The	  dissimilarities	  seen	  here	  and	  in	  previous	  studies	  could	  be	  caused	  by	  differences	  in	  methods.	  I	  presented	  some	  predictions	  to	  be	  tested:	  	  1. Great	  tits	  with	  larger	  cranium	  have	  a	  higher	  survival	  during	  the	  winter	  than	  those	  with	  smaller	  cranium.	  	  As	  seen,	  there	  was	  no	  significant	  correlation	  with	  cranium	  size	  and	  winter	  survival.	  	  2. Birds	  with	  larger	  cranium	  have	  higher	  breeding	  success	  than	  birds	  with	  smaller	  cranium,	  as	  reflected	  time	  of	  1.	  egg,	  number	  of	  eggs	  laid,	  day	  hatched,	  number	  of	  young	  hatched,	  number	  of	  young	  at	  day	  15,	  number	  of	  young	  fledged,	  and	  the	  mean	  body	  mass	  at	  day	  15	  of	  young	  fledged.	  	  The	  only	  variable	  that	  was	  significant	  was	  that	  females	  with	  larger	  craniums	  raised	  heavier	  nestlings.	  However,	  there	  was	  no	  significant	  relationship	  with	  the	  other	  fitness	  measures.	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